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РЕЗЮМЕ. Обобщены оригинальные и литера- 
турные данные по местам выплода гидробионтных 
и гидрофильных личинок двукрылых (шзеса, 
Пурга). Показано, что на высших этапах эволюции 
отряда значение водной среды уменьшалось, однако 
большинство личинок для развития предпочитают 
влажные субстраты. Многократность вторичного 
возврата личинок двукрылых в водную среду на 
разных этапах эволюции подтверждается наличием 
сходных морфологических и экологических адап- 
таций у представителей разных подотрядов. Наивыс- 
шего расцвета достигли семейства, характеризую- 
щиеся широким диапазоном экологических связей 
личинок как с водными, так и с наземными суб- 
стратами. 
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Введение 


Двукрылые являются наиболее представленным 
в водной среде отрядом, составляя более половины 
всех встречающихся в этих условиях видов насеко- 
мых [Нарчук, Туманов, 1999]. Их личинки известны 
из всех типов водоёмов практически всех природных 
зон. Они населяют проточные и стоячие водоёмы, 
слабо и сильно минерализованные, в том числе морс- 
кие, щелочные и кислые, холодные и термальные с 


температурой до 60°С, чистые и сильно загрязнённые. 
Благодаря своим мелким размерам личинки двукры- 
лых освоили не только постоянные водоёмы — реки, 
ручьи, озёра, пруды, болота, они широко представ- 
лены также и в различных микроводоёмах — мел- 
ких лужах, заполненных водой дуплах и пазухах 
листьев, углублениях на камнях. Личинки многих 
видов успешно развиваются в бочках с водой, поил- 
ках для скота, вазах с цветами и разнообразных 
контейнерах с водой. В прибрежной зоне водоёмов 
личинок двукрылых можно обнаружить во влажной 
почве, моховых подушках, на поверхности камней 
и среди корней водных растений. В связи с тем, что 
в наше время наблюдаются случаи массового раз- 
множения двукрылых в загрязнённых водоёмах, 
назрела необходимость обобщения всех имеющихся 
данных по биологии водных личинок для того, чтобы 
иметь возможность объяснить причины этого яв- 
ления в каждом конкретном случае. 


Связи личинок двукрылых с водной средой 


Изучение образа жизни современных двукрылых 
показывает, что в целом они тяготеют к гигрофиль- 
ным средам или являются гидробионтами на личи- 
ночной стадии. Непосредственно в прибрежной зоне 
водоёмов обитают представители почти половины 
семейств длинноусых и прямошовных короткоусых 
двукрылых (Рис. 1). 

Если связь имаго с водной средой неоднозначна 
в силу подвижности взрослых мух, которые могут 
прилетать к водоёму на короткое время, а фактичес- 
ки большую часть жизни проводить и питаться на 
другой территории, то связь с водной средой личи- 
нок, например, развивающихся в прибрежной зоне 
водоёмов, более прочная и постоянная. В силу своих 
размеров и ограниченности возможности переме- 
щений, преимагинальные стадии двукрылых, как 
правило, проходят развитие на одном субстрате. 
Миграции личинок гидробионтных двукрылых в 
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Рис. 1. Доля семейств, имеющих гидробионтных личинок, в разных подотрядах Отрёега (в %) 
Бе. 1. Тһе питбег оЁ апиШез мм Һуйгоыопё Јагүае іп @1егепё Юірќега заБот4ет$ (їп %) 


более сухие субстраты имеют место только перед 
окукливанием и известны не для всех групп. 
Принято считать, что исходным образом жизни 
личинок двукрылых был амфибиотический [Роден- 
дорф, 1964]. Этим можно объяснить и факт приуро- 
ченности большинства групп низших двукрылых к 
разнообразным экологическим нишам в прибреж- 
ной зоне водоёмов, где личинки заселяли как илис- 
тые отложения, так и скопления водорослей и раз- 
личных растительных остатков. В таких средах про- 
исходило становление семейств Сһігопотіаае, Рѕу- 
спо 9ае, Ріусһорќегійае, Глпопидае, Суппагоюплаае, 
Тһаџта1еіае, Тіршіаае, Зианйотупдае, Табапійае, 
РоПһсһоройійае. Отдельные группы этих семейств 
перешли к жизни в придонном слое на глубине до 
нескольких метров (Сһігопотійае), а некоторые 
(Ргіопосеға из Тіршійае) приспособились к обита- 
нию в толще воды. Специализация к обитанию в 
водной среде привела к формированию истинных 
гидробионтов среди двукрылых — в основном это 
представители семейств Сиісійае, ЗипиШаае, В]е- 
рћһагісегійае, Рещегоребидае, МутрботупЧае, Та- 
пуаегійае, Аћегісійае, часть Сегаіоровопіае, Глто- 
ппаае, Тіршіаае и отдельных родов короткоусых 
круглошовных двукрылых, например, Гиппорйога 
из Миѕсійае. Такирм образом, удельный вес водных 
форм ереди длинноусых и низших короткоусых на- 
много больше, чем среди высших короткоусых дву- 
крылых (Рис. 1). В подотряде длинноусых двукры- 
лых (Метабюсега) наблюдается наибольшее коли- 
чество групп, тесно связанных в своем развитии с 
водной средой. Из 38 семейств этого подотряда, 
распространённых в Палеарктике, 12 имеют личи- 
нок, развивающихся только в водоёмах, а 6 се- 
мейств — как водных, так и наземных личинок 
(Рис. 2). Представители 20 семейств характеризу- 
ются тем, что по современным данным, их личинки 
никогда не встречаются в водной среде. 
Наибольший интерес представляет группа се- 
мейств, приуроченных только к водоёмам с проточ- 


ной чистой водой и практически не встречающихся 
в антропогенных водоёмах. 

Семейство Мутрһотупаае представлено в Па- 
леарктике 1 родом с 6 видами, 2 из которых — 
Мутрйотула Іеуапійоуае и №. гой4епдогй распрост- 
ранены на Дальнем Востоке России. Личинки этих 
двукрылых населяют истоки рек [Соигпеу & ЈеаіскКа, 
1997]. Обязательным условием их успешного раз- 
вития является постоянство температуры среды оби- 
тания — не более 15°С. Личинки предпочитают 
участки с твёрдым или каменистым дном и 
скоростью течения 0.5—1.0 м/сек. Они встречаются 
на камнях, покрытых мхом, удерживаясь на 
поверхности субстрата при помощи парных ложных 
ножек 1-7 и 9 брюшных сегментов. Питаются 
детритом и микроскопическими водорослями. Все 
личинки этого семейства — водные (Рис. 2; табл. 1). 

Из двукрылых семейства РешегорШеБиае в Па- 
леарктике распространён 1 род РешегорШема, 8 
видов которого известны из Восточной Сибири и 
Дальнего Востока России. Личинки встречаются в 
холодных ручьях, горных и равнинных реках на 
участках с течением 0.2—4 м/сек. Они предпочитают 
прохладную воду; температура 20°С является для 
них критической. Личинки живут в стремнинах, 
прикрепляясь к камням на глубине до Ім при помощи 
крючьев, расположенных на концах 7 пар латераль- 
ных выростов. Все личинки водные [Јейіска & 
Сошгіпеу, 1997]. 

В сходных условиях обитают личинки ВІерћа- 
гісегійае, охватывающие 12 родов и 109 палеаркти- 
ческих видов; с территории России известно около 
10 видов. Личинки живут в водопадах и реках с 
быстрым течением [Соигпеу, 2000]. Они прикреп- 
ляются к камням, в том числе к вертикальной повер- 
хности, при помощи 6 непарных брюшных приса- 
сывательных дисков и латеральных ложных ножек. 
Питаются, соскребая с камней альгобактериальную 
плёнку. 
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Рис. 2. Доля гидробионтных личинок в семействах двукрылых подотряда Метабосега (в %) 
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Представители семейства ТапуЯегійае, из кото- 
рых в Палеарктике распространён только | род 
Ргоапу4егих с 9 видами, включает 3 вида — Р. 
езаки, Р. ѕіаскеІБегеі и Р. уапкоуѕкуі, известные с 
территории Восточной Сибири и Дальнего Востока. 
Личинки танидерид свободноживущие, обитают 
среди песка и гравия в водоёмах с проточной водой 
[АІехапаег, 1981]. Личинок можно распознать по 
строению 9-го сегмента тела, несущего на двух 
последних сегментах длинные парные нитевидные 
выросты и 2 ложные ножки, вооружённые крючьями. 

В таких же водоёмах развиваются личинки мошек 
Ѕітипаае, предпочитая участки с быстрым течени- 
ем. Мошки являются одним из самых изученных 
семейств двукрылых, что связано с их медицинским 
значением как кровососов человека и домашних 
животных. В России распространено около 400 ви- 
дов из 35 родов. Личинки мошек — только водные, 
ведут прикреплённый образ жизни, хотя и могут 
медленно передвигаться по субстрату или висеть на 
нити в потоке, используя крючья передней ноги и 
заднего конца тела, анальный склерит и секрет 
слюнных желёз [Рубцов, 1956; Янковский, 2002]. 
Мошки питаются частичками детрита, фрагментами 
мха, микроскопическими водорослями и бакте- 
риями, улавливая их в потоке веерами премандибул. 

На границе водной и воздушной сред обитают 
личинки О!х1дае. В России зарегистрировано около 
10 видов рода Ріха и 6 видов рода РихеПа. Предста- 
вители семейства живут как в мелких ручьях и род- 
никах (Ріха), так и в стоячих водоёмах — прудах, 
озёрах, болотах и лужах (РихеПа) [Мончадский, 1936; 


Ұарпег, 1997; Пржиборо, 1999]. Питаются детритом, 
отфильтровывая частички с поверхности воды. 

Личинки ТһаџтаІеіаае также живут на границе 
водной и воздушной сред. Они приурочены к гор- 
ным рекам Европы и Кавказа. Из 90 видов 3 палеар- 
ктических родов в России достоверно зарегистри- 
рован только Тйаита[еа іеѕіасеа. Личинки хироно- 
мидного типа с непарными передней и задней 
ложными ножками, вооружёнными крепкими 
загнутыми крючьями, с помощью которых они 
удерживаются на влажной каменистой поверхности. 
Они выбирают участки, где вода течёт тончайшим 
слоем, и располагаются так, что дорсальная сторона 
тела, покрытая склеротизованными пластинками, 
находится над водой [5ќопе & Реѓегѕоп, 1981]. Пита- 
ются альгобактериальной плёнкой. 

Изгруппы истинных гидробионтов личинки сле- 
дующих 4 семейств связаны в основном со стоячи- 
ми водоёмами. Это: Сһаобогійае, Соге®геШдае, 
Сийсае и Рќусһоріегіаае. 

В Палеарктике зарегистрировано 10 видов хищ- 
ных хаоборид из 3 родов: Слаођогиѕ, МосШопух и 
СгуорйИа. Считается, что в России распространено 
не менее 6 видов этих родов. Одной из характерных 
особенностей планктонных личинок хаоборид явля- 
ется наличие гидростатического аппарата — воз- 
душных мешков, представляющих собой расширения 
трахейных стволов, расположенные в грудном отде- 
ле и брюшных сегментах [Мончадский, 1936; Пржи- 
боро, 1999], которые обеспечивают как вертикаль- 
ные миграции в толще воды, так и запас воздуха в 
организме. Личинки переносят аноксию до 1 месяца. 
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Таблица 1. Места обитания гидрофильных личинок Метафосега 
ТаЫе 1. Наб{а оғ БудторбПои$ Јагүае оЁ Метахосега 
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Обозначения типов источников: М — минеральные, г — горячие, С — серные. 
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Коретреллиды представлены в Палеарктике 1 
родом СогеіћгеПа с 5 видами, известными из Японии 
и Саудовской Аравии. Личинки также являются хищ- 
никами и держатся вблизи поверхности [Заеег, 
1997]. 

Кровососущие комары Сишісійае насчитывают 
150 палеарктических видов, около 100 известно из 
России. Самыми представительными являются роды 
АпорћеІеѕ, Аейеѕ, Сиііѕеіа. Личинки предпочитают 
стоячие постоянные водоёмы, но могут развиваться 
в дуплах деревьев, контейнерах с водой, мелких 
временных лужах и канавах. Питаются органи- 
ческими частичками, отфильтровывая их с поверх- 
ности воды или соскребая с погруженных в воду 
предметов [Мончадский, 1936, 1951]. 

Последнее семейство, личинки которого извест- 
ны только из водоёмов — Рќусһорќегійае. В Палеар- 
ктике встречается около 25 видов — представителей 
2 родов. В России распространено около 15 видов 
рода Р/усћоріега. Личинки — водные сапрофаги, 
живут в илу под тонким слоем воды в заводях рек, 
озёр, в прудах, на болотах под кочками. Дышат при 
помощи длинной дыхательной трубки, выставив её 
над поверхностью воды [КохКоёпу, 1997]. 

Среди длинноусых есть также 7 семейств, в ко- 
торых только часть личинок связаны с водной 
средой; остальные личинки в этих семействах яв- 
ляются наземными. 

Так, из более чем 25 видов Суппагоёотіаае, зареги- 
стрированных в Палеарктике, личинки только двух 
видов — Рлаіасгосега геріісаіа и Тгіоета ігіѕшсаѓіа — 
относятся к гидробионтным. Самки Р. геріісаіа от- 
кладывают яйца на погружённые в воду веточки 
мха, среди которых в толще воды развиваются ли- 
чинки, питаясь последними. Личинки 7. ігіѕи/саіа 
развиваются на водных растениях в болотах и род- 
никах. Личинки Су/іпдгоіота и Ріовта не связаны 
непосредственно с водной средой, хотя и обитают 
во влажных биотопах: среди травянистой расти- 
тельности на почве и в моховых подушках на пнях и 
упавших стволах деревьев. 

Личинки семейств лтоппаае и Тіриаае, на- 
считывающие в фауне России соответственно 500 и 
400 видов, имеют сходное строение тела, но связи 
лимониид с водной средой более обширные (41% от 
всех видов), чем у типулид (13.2%). Личинки боль- 
шинства видов лимониид развиваются в заболо- 
ченной или илистой почве в водоёмах, часто под 
моховыми дернинами (РЕсгапоа, Рага4ерйотула, 
РйуПаогеа и др.). Личинки Расіуоіађіѕ приурочены 
к водорослевым обрастаниям скал и гидросоору- 
жений. Личинки ЕЙилега развиваются под слоем 
водорослей и мха на постоянно смачиваемых водой 
каменистых склонах. В проточной воде в ручьях и 
реках развиваются личинки Нехаюота, Рейса гіуоѕа, 
Атосйа. К морским водоёмам приурочены лимо- 
нииды рода Сегапотуа и некоторые виды Рісға- 
потуа. В то же время, среди лимониид широко 
распространены типичные обитатели наземных суб- 
стратов: влажной подстилки, илистых наносов по 


берегам водоёмов (Е//іріеға, Пісгапотуіа, Рісгапоѓіа 
и другие). Представители 9 родов развиваются в 
древесине лиственных пород (Ерірћгаста, Гірпоіеѕ, 
ЕІерһапіотуіа, [лтота и др.). Виды 4 родов связаны 
в своём развитии с агариковыми и трутовыми 
грибами (Иа, Меайтпо ма и др.). Для 
представителей лимониид характерны разнообраз- 
ные экологические связи в пределах не только се- 
мейства, но даже одного рода. Например, виды 
Рісгапотуіа развиваются в трутовых грибах, 
засолённой болотистой почве и среди растительно- 
сти в засолёных водоёмах, в том числе морских 
[Савченко, 1985, 1986; Ланцов, 1999]. Среди водных 
личинок лимониид преобладают хищники, а среди 
наземных — сапро-, ксило- и мицетофаги. 

Из типулид к типично водным можно отнести 
личинок рода Риопосега, живущих в ручьях, рода 
Ройсйорега, развивающихся в моховых подушках 
по берегам рек и ручьёв, и личинок Агсюйриа, 
обитающих на дне среди камней. Представителей 
остальных 16 родов скорее можно отнести к назем- 
ным — педо- и ксилобионтам. Правда, некоторых 
обитателей заболоченных заиленных почв у берегов 
водоёмов многие авторы относят к полуводным. У 
некоторых водных личинок наблюдаются элементы 
хищничества, а в основном преобладают сапрофи- 
тофаги [Савченко, 1961, 1964]. 

Сһігопотійае являются одним из самых богатых 
видами семейств Палеарктики (1300 видов, 200 ро- 
дов). В России распространено не менее 600 видов. 
Личинки большинства подсемейств, кроме Огіћо- 
с1адппае, являются типично водными формами. Хотя 
самыми известными личинками хирономид явля- 
ются водные, реально гидробионты составляют толь- 
ко 72% от объёма семейства. Личинки освоили самые 
разные типы водоёмов — реки, ручьи, высокогор- 
ные родники, озёра, пруды, лужи, микроводоёмы 
дупел и пазух листьев, литоральную зону и профун- 
даль морей. В профундали были зарегистрированы 
виды родов Тапуѓагѕиѕ, Стуріосћігопотиѕ, Сћіғопо- 
тиз, Сгісоіориѕ, Стуріоіепӣіреѕ и др., причём после- 
дние встречаются и в литоральной зоне до 30 м 
глубины. Водные личинки развиваются в основном 
в придонном слое, хотя некоторые могут встречать- 
ся в различной плавающей растительности. Личин- 
ки многих хирономид строят домики. Питаются час- 
тичками детрита, отфильтровывая их из воды, могут 
минировать растения. Среди них есть хищники 
(Тапуродіпае), виды родов 5тИйа и Меігіоспетиѕ — 
комменсалы подёнок и двустворчатых моллюсков, 
соответственно [Шилова, 1976; Панкратова, 1983; 
Макарченко, 1999]. Хирономиды, развивающиеся в 
наземных субстратах, составляют достаточно не- 
большую группу видов, относящихся к подсемейству 
ОтћосІайппае и развивающихся в гумусовой почве, 
среди разлагающихся листьев, в древесном опаде, 
некоторые виды — в лошадином и коровьем навозе 
и плодовых телах агариковых и трутовых грибов. 

Семейство Герюсопор14ае представлено в Пале- 
арктике одним родом /ерѓіосопорѕ. В России отме- 
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Рис. 3. Доля гидробионтных личинок в семействах двукрылых подотрядов Вгасһусета (Отёһоттһарһа: ВҺагіопійае — 
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чено 6 видов этого рода. Личинки известных пале- 
арктических видов развиваются в песчаных отмелях 
рек вдоль уреза воды [Кривошеина, 1962] и во влаж- 
ных береговых почвах низменных и предгорных 
водоёмов [Джафаров, 1962]. Для североамери- 
канских видов в качестве стаций обитания личинок 
указываются мокрый песок морских побережий и 
континентальных солёных озёр [Ро\т$ & Міһ, 
1981]. 

Мокрецы (Сегаюрогот9ае) гораздо более мно- 
гочисленны, к ним относят более 700 палеарктичес- 
ких видов, около 400 видов известны с территории 
России. Основная масса личинок — водные и полу- 
водные, наземные составляют около 17%. Гидроби- 
онтные личинки в основном относятся к трём из 
четырёх подсемейств: Сегаіоровопіпае, Ра1ротуйпае 
и РаѕућһеІеіпае, включающему 1 род Разуйе!еа. Они 
освоили все типы водоёмов — как временные, вклю- 
чая дупловые, так и постоянные, пресные, солёные 
и различные типы источников [Глухова, 1979]. По 
типу питания гидробионтные личинки являются сап- 
ромицетофагами, некоторые хищниками (Вега, 
РгоБе2ла). В подсемействе Еогсіротуппае преобла- 
дают наземные формы. Водный образ жизни харак- 
терен только для личинок Аігісћоровоп. Остальные 
изученные виды (Ғоғсіротуіа) экологически связа- 
ны с наземными субстратами — разлагающейся 
древесиной, подстилкой и трутовыми грибами. Не- 
которые виды Дазуйе[еа и Сийсо4ез также разви- 
ваются во влажной лесной подстилке и натёках сока. 
В целом обитатели наземных субстратов, кроме 
большинства видов Ёогсіротуіа, приурочены к по- 
лужидким средам растительного и животного про- 
исхождения. Личинки наземных видов в основном 
являются сапрофагами [Ро\пз$ & Уи, 1981]. 


Бабочницы РзусвоЧ1Чае известны практически 
из любых пресных водоёмов, достигая наибольше- 
го разнообразния в ручьях и родниках. Палеаркти- 
ческая фауна оценивается примерно в 500 видов, 
из которых 200 видов из 40 родов распространены 
на территории России. Водные личинки известны 
в основном из подсемейств НогаеШпае, Ѕусогасіпае 
и Рѕусһоаіпае. Личинки бусогах обитают на дне 
проточных водоёмов, личинки Ногаіеа типичны 
для прибрежной и гигропетрической зон родников. 
Более разнообразны экологические связи обшир- 
ного подсемейства Рѕусһоаіпае. На мокрых извес- 
тняковых скалах обычны личинки рода Тейпаю- 
5сориз, а в дуплах с водой часто развиваются личин- 
ки Јипеіе1а. Во мху в текучей воде живут личинки 
ВағағеПа, $ағаіеПа, а виды Реғісота обычны в 
прибрежной зоне водоёмов в скоплениях ила. Неко- 
торые Те/таіоѕсориѕ известны из засолёных водоё- 
мов и из натёков сока. Личинки Рѕуслойа развива- 
ются в гниющих остатках растительного и живот- 
ного происхождения, в том числе в грибах и гнию- 
щей древесине. Представители подсемейств 
РҺебоѓќотіпае, Вгисвотуйпае и Тисвотуйпае — 
типичные наземные формы, первые из которых 
обитают в разнообразных рыхлых умеренно ув- 
лажнённых субстратах растительного и животного 
происхождения, представители двух последних свя- 
заны с разлагающейся древесиной. Личинки, как 
правило, являются сапрофагами [\!аепег, 1997]. 
Несмотря на обитание многих видов на границе 
водной и воздушной сред, с водоёмами так или 
иначе связаны 67.5% всех психодид, а наземные 
формы составляют не более 12.5%. 

Подотряд Вгасһусега-Огіһоггћарһа, или низшие 
короткоусые двукрылые, объединяет 22 палеаркти- 
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Таблица 2. Места обитания гидрофильных личинок Вгасһусега-Отіоггћарһа 
ТаЫе 2. НаБаёѕ оЁ Бу4горЬои$ Јагүае оЁ Вгасһусега-ОгҺотгтһарһа 
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Обозначения типов источников: М — минеральные, Г — горячие, с — серные. 


ческие семейства, биология и личинки одного из 
которых (НПагипогрЫЧае) неизвестны. Личинки бо- 
лее половины семейств этого подотряда являются 
наземными хищниками и паразитами беспозвоноч- 
ных (МегтіШопійае, Соепотуйдае, Ѕсепоріпійае, 
Тһегеуіаае, ХуІорһар1аае, Аѕіаае, Муааае, Мете- 
ѕігтаае и Вотбуіпаае), некоторые — некрофагами 
(ХуІоту1іае). Личинки 7 семейств в своём разви- 
тии связаны с водной средой (Рис. 3; табл. 2) 

Чисто гидробионтными являются только личин- 
ки семейства Афепс1Чае, развивающиеся исключи- 
тельно в воде и до настоящего времени считающи- 
еся апнейстами. Из 21 палеарктического вида (5 
родов) в России зарегистрировано 4 вида — пред- 
ставители родов Алегіх, Іріѕіа, Аігісћорѕ и Ѕигаріпа. 
Личинки атерицид — это свободноживущие хищ- 
ники, они очень подвижны, передвигаются, подобно 
гусеницам бабочек. Живут на дне и под камнями, 
среди растительности и мха на линии потока, в 
толще древесных стволов, омывемых водой [Маза- 
їоті, 1961; Кривошеина, Кривошеина, 1996]. 

Из 147 палеарктических видов Кһаріопійае (в 
России известно около 40) к водным, по литера- 


турным данным, относят только 3 вида рода Сйгу- 
5орИиз [Нарчук, 1999; Мајег, 1997]. Личинки обитают 
в быстрых реках, ручьях, источниках, где их можно 
найти на каменистых субстратах в зоне течения или 
в литоральной зоне среди растений и под подушками 
мхов. Следует отметить, что по меньшей мере 5 
видов этого рода развиваются в толще древесины 
лиственных пород деревьев. Личинки РііоЇіпа, 
скорее всего, ведут амфибиотический образ жизни. 
Виды родов Аласіо и бутрйоготуа — типичные 
педобионты. 

Из мокрого песка по берегам водоёмов извест- 
ны личинки РеІесогһупсһійае — небольшого се- 
мейства, объединяющего 5 палеарктических видов 
из 2 родов. В России зарегистрирован 1 вид — 
С1иіорѕ ѕетісапиѕ, найденный во влажной почве в 
лесу [Кривошеина, 1971]. 

В большей степени связаны с водной средой 
мухи-львинки (Ѕігайпоту1йае). В Палеарктике рас- 
пространено около 350 видов этого семейства 
[КохКкоёпу, 1982—1983], из них 203 вида или около 
60% имеют водных личинок. В России зареги- 
стрировано около 100 видов. Личинки в основном 
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являются сапрофагами, правда Охусега и крупные 
5їгаїотуѕ поедают мелких Сгиѕќасеа. С водной 
средой связаны представители подсемейств СШе|- 
агирае и Ѕігапотуіпае. Наиболее типичными обита- 
телями водоёмов являются виды родов Охусега, 
Метоеих (СШеПагипае) Одопотуа, $ігайотуѕ и 
Орю4отйа (Ѕітайотуіпае). Личинки рода Одотю- 
туіа встречаются и в заполненных водой дуплах. 
Некоторые, например личинки 5{"айоту5 опесоги, 
освоили солоноводные водоёмы. В то же время, 
среди СШеПагИпае имеются виды, связанные с назем- 
ными субстратами и развивающиеся в лесной почве, 
богатой растительными остатками, в гнёздах мура- 
вьёв, в гниющих корнях. В пустынных районах 
Средней Азии в разлагающихся подземных частях 
ферулы и доремы развиваются личинки Адохотула. 
Представители подсемейств Вет 1тае, Ѕагопае, Нег- 
тейтае и Расһуваѕіегіпае связаны целиком с назем- 
ными субстратами, лишь некоторые Вегійтае прояв- 
ляют тенденцию к полуводному образу жизни. Ли- 
чинки Вегіѕ саурез и В.уаПаіа живут во влажном 
мху. 

Слепни (Табап1Чае) — одно из самых богатых 
видами семейств в Палеарктике (541 вид), около 
170 видов распространены в России. Из 113 видов, 
биология которых известна к настощему времени, 
65% являются водными, а 35% — наземными по- 
чвенными. Из трёх подсемейств слепней с водной 
средой связаны Сһгуѕорѕіпае и многие Табапіпае, 
некоторые из них освоили водоёмы с солёной водой 
[Олсуфьев, 1977; Андреева, 1990]; личинки Рап- 
зопПпае и части Тафаптае — почвенные. Все ли- 
чинки слепней — хищники. 

С водной средой связаны отдельные группы ли- 
чинок ещё 2 семейств короткоусых прямошовных 
двукрылых. Это Оойспоро19ае (более 600 видов в 
Палеарктике, из них 40% имеют водных личинок) и 
Етр!А!Чае (почти 1000 видов в Палеарктике, 23% 
личинок — водные). Водный образ жизни привёл к 
видоизменению заднего конца тела. У личинок 
РоПсһоройіойае хорошо развиты лопасти стигмаль- 
ного диска, которые могут закрываться, образуя 
воздушную камеру. Если для долихоподид типич- 
ным местообитанием является литоральная зона 
стоячих водоёмов, заводи рек, болота (Агоуга, Сат- 
ряспети5, Бойсйориз, Нуагорйогиз, Кћарћіит, Ѕуп- 
оттоп и др.) [Негробов, Голубцов, 2003, 2004], то 
личинки эмпидид известны также из горных ручьёв, 
рек, родников, причём они встречаются как на каме- 
нистом ложе (Сйей{ега), так и на песчано-илистом 
дне (Нетегойготіа, ИЛе4етапта, СПпосега). Неко- 
торые виды долихоподид встречаются в морских 
водоёмах. В раковинах морских моллюсков разви- 
ваются личинки рода Арйгоѕу/иѕ, а на берегах морей 
зарегистрированы виды ТйторйИих [Гричанов, 
1999]. 

К подотряду Втаснусега-СусопварБа, или выс- 
шим круглошовным двукрылым, относят 81 пале- 
арктическое семейство, 15 из которых связаны в 
своём развитии с водной средой, а подавляющее 


большинство — с наземными субстратами (Рис. 3; 
табл. 3). Личинки некоторых видов Рһогійае, 
А шасіваѕігіае, Регіѕсеаіаае, развиваясь в натёках 
древесного сока, могут иметь внешнее сходство с 
гидробионтными, но они никогда не встречаются в 
водоёмах. 

Разнообразные экологические связи характерны 
для личинок журчалок, включающих около 1800 
палеарктических видов из 120 родов, из которых в 
России известно около 800 видов. Гидробионтные 
личинки составляют 18.3% и относятся к трибам 
Вгасһуоріпі, Егіѕќаіпі и Ѕегісотуіпі подсемейства 
Егіѕќаһпае [Кузнецов & Кузнецова, 1999]. Виды рода 
МаПоіа живут в заполненных водой дуплах 
[Кривошеина, 2002]. Некоторые виды журчалок рода 
Егіѕіаїпиѕ приспособились к обитанию в мелких 
солёных лужах на морском берегу. Среди наземных 
форм наиболее многочисленными являются хищ- 
ники тлей, значительное место занимают виды, свя- 
занные с разлагающейся древесиной, среди которых 
преобладают сапроксилофаги и мицетофаги. Ши- 
роко известны личинки-фитофаги из родов Ёитегиѕ, 
Слеіоѕіа и Мегоаоп. Некоторые виды развиваются 
в гнездах термитов, муравьёв, ос, шмелей, а также в 
разлагающихся растительных остатках (грибы, на- 
воз) [Коћегау, 1993]. 

Мухи-береговушки (Ерһуагіаае) (в Палеарктике 
500 видов, 60 родов, в России около 200 видов, 40% 
личинок — гидробионты) освоили водоёмы практи- 
чески всех типов: пресные, солёные, постоянные и 
временные, горячие, серные и минеральные источ- 
ники, некоторые виды развиваются в лужах сырой 
нефти. Наибольшего видового разнообразия они 
достигают в пресных стоячих водоёмах — в лито- 
ральной зоне озёр, прудов, в старицах и заводях рек, 
мелких лужах. На мелководье стоячих пресных во- 
доёмов в корневой зоне растений под тонким слоем 
ила встречаются личинки Рагудға адийа. Они име- 
ют хорошо развитые ползательные валики и втяж- 
ную дыхательную трубку [Кривошеина, 1987а, 6]. 
Личинки родов беасега, Рейпа, Ріѕсосегіпа, Мозйта, 
Нуа4та и Гуюзаяег живут внутри плавающих 
скоплений водорослей, никогда не покидая эти 
местообитания. Всесветное распространение по ли- 
торальной зоне водоёмов самых разных типов име- 
ют двукрылые — береговушки рода ЭсаеПа. Виды 
подродов МойрйИа и Аетойтпа рода МопрйИа не- 
посредственно связаны с растениями и имеют на 
конце тела 2 шипа, расположенные на вершине мяг- 
кого бульбовидного расширения. Личинки могут 
периодически открепляться и вновь закрепляться в 
тканях растений, не поднимаясь на поверхность Для 
горячих и серных источников типичны личинки ро- 
дов Рагасоета, $саіеПа, Ерйуага, Зе асега и Ос№ћега. 
Виды родов Ёрйуйга и Найтороа приурочены толь- 
ко к солёным водам [Кгіуоѕһе1па, 2003]. Среди на- 
земных личинок эфидрид значительное место зани- 
мают фитофаги рода НудгеШа, личинки ряда видов 
АПотсйота известны из экскрементов животных, 
личинки А1угое1055а — из трупов позвоночных, а 
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Таблица 3. Места обитания гидрофильных личинок Вгасһусега-СусІогтћарһа 
ТаЫе 3. НаЫќаёѕ оЁ Бу4горЬои$ Јагүае оЁ Вгасһусега-СусІогтһарһа 
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Обозначения типов источников: М — минеральные, Г — горячие, С — серные. 


личинки некоторых видов Туітегіпа рассматривают- морских водорослях, как выброшенных на берег, 

ся в качестве паразитов кладок членистоногих. так и находящихся в пределах литоральной зоны. 
Достаточно хорошо очерчена группа высших Такой образ жизни типичен для личинок семейств 

двукрылых, личинки которых развиваются в бурых СоеІорійае: 2 рода, 5 видов в Палеарктике, все они 
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известны для России (Соеіора реа, С. рШрез, 
С. ѕ1еіспегі, С. першагит, Маіасотуіа ѕсіотугіпа) 
[СогорКоу, 1984] и Несоту71ае: 1 род Несоту2а и 
2 вида (Н. иѕѓіиаїа, Н. теййегтапеа) в Палеарктике, 
оба вида распространены в России [Нарчук, 2003]. 

Развитие в морских водорослях установлено так- 
же для палеарктических видов семейства Теіітіаае: 
47 видов из 5 родов в Палеарктике, около 20 видов 
в России [Нарчук, 2003]. Биология мух-канацид (Са- 
пасійае) изучена слабо, но считается, что их личин- 
ки развиваются также на морских водорослях и на 
водорослях континентальных солёных озёр. В Пале- 
арктике известны 22 вида из 5 родов, в России 
специально не изучались. В аналогичных условиях 
развиваются личинки Неегосйейа Биссаіа (Огуоту?7- 
14ае). Семейство охватывает 16 палеарктических 
видов из 7 родов, в России — 10 видов. Личинки 
ещё одного вида дриомизид — Оедорагепа Чаиса — 
являются паразитами усоногих раков на побережье 
Тихого океана, живут в морских желудях в зоне 
прилива. Остальные виды дриомизид развиваются 
в мёртвых наземных беспозвоночных, падали, на- 
возе, разлагающихся грибах [Ееггаг, 1987]. 

Экологически связаны с водными и наземными 
моллюсками личинки 8сіотут1ае, многочисленные 
в прибрежной зоне прудов и озёр, лужах среди 
полуводной растительности. Семейство включает 
167 видов, 27 родов в Палеарктике, в России около 
100 видов, из них гидробионты составляют около 
18,5%. Личинки являются преимущественно хищни- 
ками, возможно, некрофагами и паразитами водных 
и наземных моллюсков. Наиболее обычными явля- 
ются виды родов $ерейоп, Теіапосега, Ееіуа, Рісіуа 
и Рлегре а. У водных сциомизид задние дыхальца 
окружены выростами. Личинки некоторых родов 
(Попе) имеют ложную ножку, вооружённую крю- 
чьями, служащую для передвижения по субстрату 
[Во7Козпу, 1998]. 

Представители семейств Зсаюрраю4ае, Апіћо- 
тупаае, Миѕсійае, Ѕрһаегосегійае связаны в своём 
развитии преимущественно с различными разлага- 
ющимися веществами растительного и животного 
происхождения. 

Из 130 палеарктических видов Ѕсаіһорһарс1аае 
(37 родов), из которых около 115 известно из России 
Попе, 2000], примерно 13.5% связаны с водными 
субстратами. Личинки Сегаііпоѕіота о5Ногит, 5са- 
іћорһава саПаа, 5. шогеа и $рагірћога ћуӢғотугіпа 
известны из толщи морских водорослей, в том числе 
затопленных водой. Личинки водных форм являются 
сапрофагами или хищниками. В этом же семействе 
есть виды (Асапіћоспета #1аисезсепу и А. пістітапа), 
питающиеся кладками ручейников [Ееггаг, 1987]. 
Среди личинок, обитающих в наземных субстратах, 
значительная часть относится к фитофагам или со- 
путствующим им видам. Некоторые виды развива- 
ются в навозе и разлагающихся растительных остатках. 

Мухи-цветочницы Апћотупае, представлен- 
ные в Палеарктике 600 видами из более чем 40 
родов (в России около 300 видов) также имеют 


личинок, развивающихся в разлагающихся морских 
водорослях (виды родов Аа и РисеШа), но эта 
группа составляет менее 5% от всех известных видов 
[Ееггаг, 1987]. Образ жизни наземных форм раз- 
нообразен, они развиваются в различных веществах 
растительного и животного происхождения на 
разных стадиях их разложения. Некоторые виды 
известны как минёры стеблей и корней растений. 
Остальные развиваются в фекалиях, навозе, гнёздах 
птиц, на трупах насекомых и позвоночных. Личинки 
по типу питания сапро-, фито- и зоофаги, в том 
числе паразиты. 

Среди муравьевидок Ѕерѕійае, охватывающих 62 
палеарктических вида из 12 родов, 57 из которых 
известно для России, личинок только двух видов 
можно связать с водными субстратами. В бурых и 
зелёных водорослях были найдены личинки-сапро- 
фаги Огуета Іисіиоѕит и Тлетіға риігіѕ. Личинки 
первого — имеют типично наземный облик, а у 
второго вида задний конец тела слегка вытянут и 
приподнят, личинка может дышать через задние 
дыхальца, находясь под водой. Личинки наземных 
видов развиваются в навозе и фекалиях животных и 
человека [Озеров, 2003]. 

Настоящие мухи или Миѕсійае являются одним 
из наиболее многочисленных семейств в Палеарк- 
тике [835 видов из 52 родов, в России около 400 
видов]. С водоёмами можно связать личинок не 
более 19% видов, в основном относящихся к под- 
семейству Соепоѕіпае. Типичными обитателями 
горных рек и ручьёв являются личинки рода Гіт- 
порйога. Личинки родов Соепоѕіа, Рѕеийосоепозіа, 
5рНогопа, Ііѕре, Сагісеа, Ѕсһоепотуға, Рехіорѕіѕ 
(Соепозппае) и Старйотуа (Муйаеіпае) хищничают 
в стоячих водоёмах [Ееттаг, 1987]. Большинство ви- 
дов подсемейств Миѕсіпае, Рћаопіпае и Мудаетае 
обитают в гниющих остатках растительного и жи- 
вотного происхождения, в гнёздах перепон- 
чатокрылых и птиц, в навозе, трупах животных. 
Личинки рода Рраота известны из заполненных 
водой дупел. 

На мелководье водоёмов, в мелких лужах, забо- 
лоченных лугах всегда многочисленны двукрылые 
семейства Ѕрһаегосегійае (в Палеарктике 366 видов, 
42 рода, в России более 150 видов), личинки которых 
развиваются в скоплениях органики. С водоёмами 
связано около 24% видов, в основном представите- 
лей родов Герюсега, $реіођіа, Трогасосйаеа. В суп- 
ралиторальных морских водорослях встречаются 
личинки Тйогасосйаеа гоѕіегае [Ееггаг, 1987]. Ли- 
чинки сфероцерид предпочитают влажные суб- 
страты, они развиваются также в навозе, падали, 
разлагающихся грибах и других органических 
субстратах. 


Заключение 


Таким образом, водная среда сыграла значи- 
тельную роль при становлении длинноусых 
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двукрылых (№Метаќосега), но не имела существенного 
значения для короткоусых двукрылых (Вгасһусега). 
В процессе эволюции более прогрессивных семейств 
отряда двукрылых связи их личинок с водной средой 
не терялись, но её роль в формировании отдельных 
групп в пределах отряда уменьшалась. Длинноусые 
двукрылые насчитывают 11 палеарктических се- 
мейств, связанных в развитии только с водной сре- 
дой. У них наблюдается и большее разнообразие 
приспособлений к обитанию под водой. Так, у личи- 
нок семейств Ѕітшійае, Сіцгопотіаае, Сегаќоровопр- 
1аае, формируется закрытая трахейная система, обес- 
печивающая дыхание под водой, у личинок других 
семейств — Сшісійае, Ріусһорќегійае, Глтопидае — 
открытая трахейная система метапнейстического 
типа и разнообразные приспособления для получе- 
ния кислорода из воздушной среды, у личинок не- 
которых семейств — Сһаобогійае — имеется гидро- 
статический аппарат, способствующий вертикаль- 
ному передвижению в толще воды и обеспечиваю- 
щий личинок запасом воздуха в специальных 
расширениях трахейной системы. 

Среди короткоусых двукрылых имеется лишь 
несколько семейств, личинки которых связаны с 
водной средой. Наибольшее значение эта среда 
имела в формировании семейства Аћегісійае, все 
известные личинки которого являются гидро- 
бионтными. У остальных семейств — Табањшаае, 
Ѕігайотупаае, КВаг1от9ае, Роісһоройаае, Ерһу- 
апаае, Ѕугрпаае, Мизс14ае, Сапасійае и др. — с 
рассматриваемой средой связаны лишь предста- 
вители отдельных родов или видов. 

Таким образом, связи длинноусых двукрылых с 
водной средой являются более длительными, так 
как они прослеживаются на уровне крупных таксо- 
нов: надсемейств, семейств и подсемейств. Для ко- 
роткоусых двукрылых более характерны связи на 
уровне таксонов низшего ранга. 

Анализ образа жизни двукрылых показал, что 
семейства типичных гидробионтов, все личинки ко- 
торых развиваются только в водной среде, как пра- 
вило, представлены небольшим количеством родов 
и видов и характеризуются невысокой численнос- 
тью в биотопах (исключение составляют кровосо- 
сы). Водная среда потеряла своё значение на выс- 
ших этапах эволюции отряда двукрылых, но подав- 
ляющее большинство личинок остались гигрофиль- 
ными и способны развиваться только во влажных 
субстратах. Наибольшего расцвета достигают се- 
мейства, характеризующиеся, помимо связей с вод- 
ной средой, широким диапазоном экологических 
связей со многими наземными субстратами. 

Связь двукрылых с водной средой носит вто- 
ричный характер и возникала на разных этапах 
эволюции. В результате многократно формиро- 
вались сходные черты морфологического строения 
личинок. Наиболее заметные из них — возни- 
кновение длинных дыхательных трубок, на конце 
которых располагаются задние дыхальца 
(Русһорѓегійае, Ѕігайпоту1ае, ЗугрЫае), иложных 


ножек, вооружённых крючьями (Решегор еб! аае, 
Афепс1дае, Ерһуйгійае). При освоении суши дву- 
крылыми у многих групп происходило освоение 
субстратов, идентичных прибрежным. В первую 
очередь, такие субстраты были найдены ими в 
различных микроводоёмах, в скоплениях воды и 
древесных соков в дуплах, под слоем раститель- 
ных остатков, в натёках на стволах деревьев. В 
связи с этим, личинки многих семейств двукры- 
лых, освоивших такие местообитания (Апіѕоро- 
Ч14ае, Ахуту1аае, Ѕугрһіае, Ашасіраѕігійае, Регіѕсе- 
Пааае), сохранили или заново выработали морфо- 
логические приспособления, типичные для амфи- 
бионтного и водного образа жизни. 
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